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Resumen
Aunque parece haber un acuerdo general entre los geólogos en cuanto a que el registro es-
tratigráfico ha estado influenciado por ciclos paleoambientales, pocos estudios hacen refe-
rencia a la naturaleza del registro fósil y su carácter cíclico. Sin embargo, los ciclos estrati-
gráficos representan fluctuaciones paleoambientales que también han influido en las enti-
dades paleobiológicas y en la conservación de sus restos y señales. Por analogía con el
modelo desarrollado en Estratigrafía Secuencial, la Paleontología puede proporcionar un mo-
delo referente a procesos de distintas escalas representados por ciclos tafonómicos y ciclos
paleobiológicos. Los conocimientos paleontológicos pueden ser aplicados en las investiga-
ciones estratigráficas para identificar los ciclos y las discontinuidades del registro estrati-
gráfico. De manera análoga, los conocimientos estratigráficos proporcionan un sistema con-
ceptual en el que es posible contrastar los ciclos paleontológicos y las discontinuidades del
registro fósil. La Estratigrafía Secuencial y la Paleontología Aplicada pueden desarrollar un
sistema conceptual, integrado y predictivo, para interpretar y contrastar el carácter cíclico del
registro geológico y los ciclos paleoambientales, analizando independientemente la ciclici-
dad del registro estratigráfico y la del registro fósil.
Palabras clave: Tafonomía, Paleobiología, Ciclos paleontológicos, Ciclos estratigráficos,
Cambios relativos del nivel del mar, Ammonites.
Abstract
While it seems to be generally agreed that the stratigraphical record is influenced by
palaeoenvironmental cycles, when it comes to the nature of the fossil record and features
concerned by its cyclicity, relatively few studies have assessed this topic. However, stratigraphic
cycles represent palaeoenvironmental fluctuations that also influenced on palaeobiological
entities and the preservation of their remains and traces. By analogy with the model developed
in Sequence Stratigraphy, Palaeontology can provide a model encompassing a number of
scales of process, as represented by palaeobiological and taphonomic cycles. Palaeontological
knowledge is of stratigraphic interest, providing data to identifying discontinuities and cycles in
the stratigraphical record. Conversely, stratigraphic knowledge is of palaeontological interest,
because it provide a predictive framework within which to test palaeontological cycles and
discontinuities. At the present time, Stratigraphy and Palaeontology can develop an integrated
and predictive conceptual system within which to analyse the stratigraphical record and the
fossil record, and within which it is possible independently to interpret and to test the cyclicity
of the diverse components of the geological record as well as the palaeoenvironmental cycles.
Key words: Taphonomy, Palaeobiology, Palaeontological cycles, Stratigraphical cycles,
Relative sea level changes, Ammonites.
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Introducción
La Paleontología ha llegado a ser una ciencia aplicada en Geo-
logía debido a la utilidad de los fósiles para interpretar el regis-
tro geológico. La Paleontología Aplicada surgió a partir de algu-
nos trabajos de "Geología Estratigráfica" o de "Geología Técni-
ca" que fueron realizados en proyectos de minería o de
ingeniería al principio del siglo XIX (cf. Schenck, 1940). La apli-
cación geológica o técnica más frecuente de la Paleontología ha
sido la datación y la cronocorrelación de las rocas, teniendo en
cuenta los fósiles que contienen. No obstante, los fósiles tam-
bién tienen valor como indicadores paleoambientales. El regis-
tro fósil suministra información tafonómica, paleobiológica y bio-
cronológica, que permite el desarrollo de diversas disciplinas
paleontológicas. La Tafonomía estudia los procesos de fosiliza-
ción y sus resultados. La Paleobiología estudia las entidades
biológicas del pasado (i.e., los organismos, las poblaciones bio-
lógicas y las comunidades, entre otras). La Biocronología estu-
dia las relaciones espacio-temporales entre los fósiles y las en-
tidades biológicas del pasado. La Estratigrafía Secuencial ha si-
do desarrollada durante los últimos treinta años (Baum y Vail,
1998b; Van Loon, 2000; Mial y Mial, 2001; Ravenne, 2002) pa-
ra interpretar la ciclicidad del registro estratigráfico y los corres-
pondientes ciclos paleoambientales. Sin embargo, la Paleonto-
logía también dispone de evidencias observables en el registro
fósil y de interpretaciones paleobiológicas para inferir ciclos pa-
leoambientales.
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De acuerdo con las ideas desarrolladas en el presente tra-
bajo, la Estratigrafía Secuencial y la Paleontología Aplicada
pueden llegar a establecer un sistema conceptual, integrado y
predictivo, en el que sea posible interpretar los distintos com-
ponentes del registro geológico y los efectos de las fluctuacio-
nes paleoambientales (Fig. 1). Este planteamiento metodológi-
co y la identificación de ciclos paleontológicos es de máxima
importancia para interpretar los ciclos transgresivo-regresivos
que han ocurrido en las plataformas epicontinentales carboná-
ticas, en particular cuando el registro estratigráfico no presen-
ta evidencias de onlape costero y los depósitos fosilíferos de
plataforma externa están ampliamente desarrollados pero sue-
len corresponder a secciones condensadas, como ocurre en el
Jurásico Medio de la Cordillera Ibérica.
Ciclos paleoambientales y ciclos estratigráficos
Los ciclos estratigráficos son el resultado de ciclos paleoam-
bientales (por ejemplo, fluctuaciones eustáticas, climáticas
y/o tectónicas). Los ciclos estratigráficos y los ciclos paleoam-
bientales son de duración variable (Fig. 2). Vail et alii (1977) re-
conocieron ciclos de primer, segundo y tercer orden, que va-
riaban entre varias decenas de millones de años para los ci-
clos de primer orden hasta unos pocos millones de años para
los ciclos de tercer orden. Los ciclos de cuarto orden fueron
identificados más tarde por diferentes autores (Haq et alii,
1987). Ciclos de Milankovitch de quinto (100 Ka, excentrici-
dad), sexto (41 Ka, oblicuidad) y séptimo orden (20 Ka, pre-
cesión) están bien documentados en sedimentos plio-pleisto-
cenos obtenidos en sondeos oceánicos (Bennet, 1990; De-
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Fig. 1. Diagrama de flujo de conocimientos entre la Estratigrafía Secuencial y la
Paleontología Aplicada. El registro estratigráfico y el registro fósil son dos com-
ponentes disociables del registro geológico que contienen información comple-
mentaria, útil para establecer un sistema integrado de interpretación y con-
trastación del registro geológico. Los datos estratigráficos y los datos paleon-
tológicos permiten describir e interpretar independientemente la ciclicidad del
registro geológico y los ciclos paleoambientales.
Fig. 2. Ciclos paleoambientales debidos a cambios relativos del nivel del mar, de
diferente orden de magnitud, en relación con algunos ciclos y procesos distin-
guidos en Estratigrafía Secuencial y en Paleontología, que han afectado a las
plataformas epicontinentales carbonáticas  (Fernández- López, 1999).
Boer y Smith, 1994; Tiedemann et alii, 1994). Ciclos climáti-
cos de unos 40 Ka (6o orden) han sido reconocidos en depó-
sitos neógenos (Zachos et alii, 1997). Sin embargo, los ciclos
estratigráficos de cada uno de estos órdenes son el resultado
de diferentes procesos geológicos, algunos de los cuales va-
rían tanto con el tiempo como con la posición latitudinal (Ga-
le, 1989, 1998).
La Estratigrafía Secuencial reconoce patrones sistemáticos
de variaciones relativas del nivel del mar, de diferente magnitud,
que están representadas por ciclos estratigráficos de diferente
orden de magnitud (Einsele y Seilacher, 1982; Einsele et alii,
1991; Wilgus et alii, 1988; Fulthorpe, 1991; Baum y Vail,
1998a; Carter, 1998; Gradstein et alii, 1998; Graciansky,
1999; Muto y Steel, 2000; Van der Zwan, 2002; Vecsei y Du-
ringer, 2003). En el registro estratigráfico es posible distinguir
secuencias y ciclos estratigráficos de diferente orden, debido
a cambios relativos del nivel del mar. Las secuencias estratigrá-
ficas elementales, las parasecuencias, los conjuntos de para-
secuencias, los sistemas deposicionales, los cortejos sedi-
mentarios, las secuencias deposicionales, los ciclos transgre-
sivo-regresivos y las megasecuencias o los superciclos son
términos genéticos de la Estratigrafía, que comprenden cuer-
pos rocosos del registro estratigráfico.
Criterios paleontológicos de discontinuidad estratigráfica
La continuidad de los ciclos estratigráficos y sus límites puede
ser contrastada utilizando criterios paleontológicos de distinta
categoría: bioestratigráficos, biocronológicos, tafonómicos y
paleobiológicos (Fig. 3).
Los datos bioestratigráficos están basados en las caracterís-
ticas de las rocas fosilíferas. Las discontinuidades del registro
estratigráfico pueden imponer truncamientos a los rangos bioes-
tratigráficos de los taxones registrados, y dar lugar al agrupa-
mientos de los datos taxonómicos de primera y última presencia
(FAD y LAD, respectivamente; MacLeod, 1991; Holland, 1995).
La yuxtaposición neta de (bio-, icno- o tafo-) facies distintas sue-
le estar asociada al desarrollo de discontinuidades estratigráfi-
cas. La identificación de lagunas bioestratigráficas y trunca-
mientos de biozonas (es decir, la ausencia total o parcial de uni-
dades bioestratigráficas, debido a no-depósito o erosión) puede
ayudara identificar los límites de las secuencias estratigráficas y
permite estimar la magnitud relativa de las discontinuidades es-
tratigráficas (Laurin et alii, 1990; Sageman et alii, 1997).
Los datos biocronológicos se refieren a las relaciones espacio-
temporales entre los fósiles y las correspondientes entidades pa-
leobiológicas productoras. Durante los episodios de no-depósito
y/o erosión, por falta de espacio de acomodación en ambientes
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Criterios bioestratigráficos:
- Truncamiento de rangos bioestratigráficos.
- Agrupamiento de datos taxonómicos de primera y última presencia.
- Yuxtaposición neta de (bio-, icno-, tafo-)facies diferentes.
- Laguna bioestratigráfica (i.e., laguna en el registro estratigráfico).
Criterios biocronológicos:
- Laguna registrática (i.e., laguna en el registro fósil).
- Condensación tafonómica.
Criterios tafonómicos:
- Cambio en la orientación preferente o truncamiento de fósiles.
- Yuxtaposición neta de taforregistros diferentes.
- Herencia tafonómica.
Criterios paleobiológicos:
- Presencia de restos o señales de organismos cementantes o perforantes.
Fig. 3. Criterios paleontológicos de discontinuidad estratigráfica.
subacuáticos o por exposición subaérea, que dan lugar a lagunas
en el registro estratigráfico también se generan lagunas en el re-
gistro fósil. Sin embargo, las lagunas en el registro fósil (que po-
demos denominar lagunas registráticas) identificadas mediante
ammonites en los depósitos de plataforma marina tienen por lo
general menor amplitud geocronológica que las lagunas estrati-
gráficas contemporáneas, y permiten averiguar con mayor preci-
sión los episodios de emersión regional en las plataformas epi-
continentales mesozoicas (Fernández-López, 1997b). Por otra
parte, la presencia conjunta o la mezcla de fósiles de distinta edad
en un mismo depósito, y la correspondiente condensación tafo-
nómica, puede ser indicativo de cambio paleoambiental, de pro-
cesos de denudación de sedimentos y de discontinuidad estrati-
gráfica (Fernández-López, 1991; Martire y Pavia, 2000).
Los datos tafonómicos se refieren al estado de conservación
de los fósiles y a las modificaciones que han experimentado du-
rante los procesos de fosilización. Algunos criterios tafonómi-
cos son útiles para identificar diversos tipos de sustratos sedi-
mentarios y los límites de las secuencias estratigráficas. En par-
ticular, un cambio neto en la orientación de los fósiles de dos
asociaciones estratigráficamente sucesivas puede ser indicati-
vo de un cambio paleoambiental. Por ejemplo, la presencia de
restos de organismos nectónicos dispuestos en el sedimento
en posición vertical puede implicar la presencia de sustratos
fluidos o pastosos durante el enterramiento de los restos. En
cambio, los restos esqueléticos dispuestos en el sedimento en
posición horizontal y orientados en sentido acimutal preferente
son comunes cuando fueron enterrados sobre sustratos firmes
o duros. En consecuencia con estos criterios tafonómicos, el
cambio gradual o brusco en la orientación preferente de los
restos esqueléticos que se encuentran en niveles estratigráfi-
cos sucesivos permite interpretar la continuidad de las se-
cuencias estratigráficas y los límites entre ellas. El truncamien-
to de los fósiles por denudación superficial del sustrato en el
que están incluidos es otra evidencia de discontinuidad estra-
tigráfica. Los modelos de tafofacies intentan establecer las re-
laciones entre las características tafonómicas de los depósitos
fosilíferos y los parámetros ambientales. Los diferentes atribu-
tos tafonómicos de los fósiles a lo largo de los ciclos estrati-
gráficos son altamente predecibles debido a la dependencia
del estado de conservación de los fósiles respecto a la tasa de
sedimentación y la turbulencia del ambiente externo (Brett y
Baird, 1986, 1997; Speyer y Brett, 1988, 1991; Davies et alii,
1990; Staff y Powell, 1990; Brett, 1995, 1998; Monaco,
1999; Monaco y Gianneti, 2001). Sin embargo, las tafofacies y
los taforregistros tienen diferente significado. Las tafofacies
son unidades que comprenden cuerpos rocosos del registro
estratigráfico. En cambio, los taforregistros son unidades que
agrupan fósiles. Cada taforregistro comprende una o más enti-
dades tafonómicas (elementos conservados, poblaciones tafó-
nicas o asociaciones conservadas) que presentan caracteres
tafonómicos distintivos. Las asociaciones conservadas que
han sido generadas en ambientes diferentes constituyen tafo-
rregistros distintos. La yuxtaposición neta o la mezcla de fósiles
con diferentes estados mecánicos de conservación, y la co-
rrespondiente herencia tafonómica (i.e., proporción de elemen-
tos reelaborados), son evidencias de cambio paleoambiental,
que puede estar asociado al desarrollo de una discontinuidad
estratigráfica o a procesos de denudación del sustrato (Fer-
nández-López y Meléndez, 1995; Pavia y Martire, 1997).
Los datos paleobiológicos hacen referencia a las entidades
biológicas del pasado, inferidas a partir de los datos observables
en el registro fósil. Algunos criterios paleobiológicos son útiles
para identificar los cambios en la consistencia de los sucesivos
sustratos sedimentarios y los límites entre secuencias. Por ejem-
plo, la presencia de restos o señales de organismos cementan-
tes o perforantes desarrollados sobre una superficie sedimenta-
ria implica que dicha superficie representa un sustrato duro o ro-
coso y corresponde a una discontinuidad estratigráfica. Entre las
señales de organismos perforantes, las perforaciones produci-
das por esponjas (Entobia) y bivalvos (Gastrochaenolites) son
frecuentes en los sustratos duros de las plataformas carbonáti-
cas mesozoicas. En cambio, la presencia de escasos restos de
organismos bentónicos dentro de sedimentos laminados puede
deberse a que dichos sedimentos representan sustratos blan-
dos o pastosos. Las texturas de bioturbación con límites difusos
son comunes en los sustratos blandos, en tanto que las estruc-
turas de bioturbación con límites netos son características de los
sustratos firmes. Las cavidades de habitación o de morada, ta-
les como Thalassinoides, son muy útiles para identificar los sus-
tratos firmes en sedimentos carbonáticos mesozoicos (Fürsich,
1979; Seilacher et alii, 1985; Wilson y Palmer, 1992; Droser y
Bottjer, 1993;Clari et alii,1995; Bromley, 1996;Taylor y Wilson,
2003). El cambio brusco desde sustratos duros colonizados por
organismos epibentónicos sésiles, cementantes o perforantes,
hasta sustratos blandos colonizados por organismos endoben-
tónico vágiles es evidencia de cambio paleoambiental, que sue-
le estar asociado al desarrollo de una discontinuidad estratigrá-
fica y al límite entre dos secuencias sedimentarias sucesivas en
las plataformas epicontinentales carbonáticas (Fernández-Ló-
pez, 1997a, b; Bertling, 1999).
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Ciclos paleontológicos
Los ciclos estratigráficos representan fluctuaciones paleoam-
bientales que también pueden haber influido en el desarrollo de
las entidades paleobiológicas y en la conservación de sus res-
tos y señales. Por analogía con el modelo desarrollado en Es-
tratigrafía Secuencial, la Paleontología puede proporcionar un
sistema conceptual que haga referencia a procesos cíclicos
ocurridos a distintas escalas. Los ciclos paleontológicos com-
prenden ciclos paleobiológicos y ciclos tafonómicos, que res-
pectivamente denotan entidades paleobiológicas y entidades
tafonómicas. A su vez, entre los ciclos paleobiológicos es po-
sible distinguir ciclos paleoecológicos, ciclos paleobiogeográ-
ficos y ciclos evolutivos.
La identificación de ciclos paleontológicos permite contras-
tar las diferencias genéticas entre el registro fósil y el registro
estratigráfico. El registro estratigráfico y el registro fósil son de
diferente naturaleza, y pueden ser estudiados independiente-
mente. El registro fósil puede suministrar datos relevantes so-
bre paleoambientes y procesos que no han dejado evidencias
en el registro estratigráfico (Fernández-López, 1997b). La iden-
tificación de ciclos paleontológicos es de máxima importancia
para interpretar los ciclos ambientales de las plataformas epi-
continentales mesozoicas, porque en las áreas someras de di-
chas plataformas son abundantes los fósiles reelaborados que
corresponden a intervalos geológicos de los cuales no se ha
conservado registro estratigráfico.
Ciclos tafonómicos
Como resultado de las fluctuaciones ambientales cíclicas, las
sucesivas asociaciones registradas de una región particular o
de una cuenca sedimentaria pueden mostrar variaciones cícli-
cas en sus características tafonómicas. Las condiciones que
posibilitaron la estabilización, la transformación y la replicación
de los restos biogénicos y de las señales de actividad biológi-
ca pudieron aparecer de manera cíclica durante el desarrollo
del registro fósil. En particular, algunas variaciones en el esta-
do de conservación y la distribución de las asociaciones regis-
tradas en las plataformas epicontinentales carbonáticas permi-
ten identificar ciclos tafonómicos que son el resultado de cam-
bios relativos del nivel del mar. Un ciclo tafonómico comprende
entidades tafonómicas (elementos conservados, poblaciones
tafónicas o asociaciones conservadas) que presentan variacio-
nes cíclicas en sus propiedades tafonómicas, como un resulta-
do de un ciclo paleoambiental. Algunos elementos conserva-
dos presentan evidencias de modificaciones tafonómicas cícli-
cas experimentadas durante su fosilización, desde que fueron
biogénicamente producidos hasta quedar registrados en la ac-
tualidad. Sin embargo, los ciclos tafonómicos más frecuentes
están representados por dos o más asociaciones-registradas
sucesivas que presentan variaciones cíclicas en sus propieda-
des tafonómicas, como un resultado de un ciclo paleoambien-
tal (Fernández-López, 1997c). Las secuencias tafonómicas
elementales, las tafosecuencias, los conjuntos de tafosecuen-
cias, los taforregistros de profundización-somerización, los ta-
fociclos de profundización-somerización, las megatafosecuen-
cias y los supertafociclos son términos genéticos de Tafonomía
que comprenden elementos conservados, poblaciones tafóni-
cas o asociaciones conservadas del registro fósil (Fernández-
López, 1997c, 1999, 2000a).
Ciclos paleobiológicos
Algunos patrones de cambio paleobiológico están correlacio-
nados con fluctuaciones paleoambientales ocurridas durante
el desarrollo de ciclos estratigráficos. Como un resultado de
los ciclos paleoambientales, las entidades paleobiológicas de
una región particular, de una cuenca sedimentaria o de un área
paleobiogeográfica pueden mostrar variaciones cíclicas en
sus propiedades ecológicas, biogeográficas y/o evolutivas. Un
ciclo paleobiológico comprende entidades paleobiológicas
(i.e., organismos, poblaciones o comunidades) que presentan
variaciones cíclicas en sus propiedades ecológicas, biogeo-
gráficas o evolutivas, como un resultado de un ciclo paleoam-
biental (Fernández-López, 1999). Los ciclos paleobiológicos
son términos genéticos que comprenden organismos, pobla-
ciones biológicas y comunidades del pasado. Algunas varia-
ciones de las entidades paleobiológicas en las plataformas
epicontinentales carbonáticas posibilitan la identificación de
ciclos paleobiológicos que son el resultado de cambios relati-
vos del nivel del mar.
Ciclos paleoecológicos
Como respuestas paleoecológicas a las fluctuaciones ambien-
tales ocurren, y pueden ser identificados, ciclos ecofenotípi-
cos, sustituciones de especies, sucesiones ecológicas y reem-
plazamientos de comunidades (Fig. 2).
El desarrollo de algunos fenotipos está condicionado por las
variaciones cíclicas de algunos factores ambientales. Por
ejemplo, las variaciones en la ornamentación o el espaciamien-
to relativo de los septos de algunos ammonoideos han sido co-
rrelacionadas con cambios ambientales cíclicos (Doguzhaeva,
1982; Bucher et alii, 1996; Matyja y Wierzbowski, 2000). La
distribución geográfica de algunos fenotipos también está con-
dicionada por las variaciones de algunos factores ambientales
como la consistencia del sustrato, la tasa de sedimentación o
la turbulencia de las aguas. Por ejemplo, los morfotipos de me-
nor tamaño de algunas especies de ammonites se han des-
arrollado en ambientes deficitarios en oxígeno (Elmi, 1990;
Mignot, 1993; Mignot et alii, 1993). En cambio, los morfotipos
de menor tamaño de muchas especies de braquiópodos y de
bivalvos se han desarrollado en los ambientes de mayor tasa de
sedimentación y de menor turbulencia, en las plataformas del
Jurásico Medio de la Cordillera Ibérica (Fernández López et alii,
1998). Las modificaciones no-genéticas del fenotipo de algu-
nas especies pueden estar asociadas a procesos de migración
de facies, durante el desarrollo de ciclos estratigráficos, en res-
puesta a variaciones del nivel del mar (Kauffman, 1986; Eider,
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1987). Una serie gradual de variaciones morfológicas entre los
organismos de un mismo grupo taxonómico puede ser produ-
cida por modificación no-genética del fenotipo debido a cam-
bios ambientales durante el desarrollo de un ciclo estratigráfi-
co o de un ciclo paleoambiental. Los cambios ecofenotípicos
iterativos de este tipo constituyen ciclos ecofenotípicos que es-
tán asociados al desarrollo de secuencias elementales sucesi-
vas y de parasecuencias en las plataformas epicontinentales.
La distribución geográfica de muchos grupos taxonómicos
marinos está condicionada por la profundidad y la salinidad del
agua (McKerrow, 1978; Boucot, 1986). La presencia de faunas
estenohalinas (por ejemplo, equinodermos, braquiópodos arti-
culados, corales o cefalópodos) es un indicador de condicio-
nes marinas abiertas. En cambio, la presencia de faunas euri-
halinas (por ejemplo, lingúlidos u ostreidos) es característico
de ambientes confinados (Fürsich, 1994; Aberhan, 1994). Las
relaciones entre icnofacies y paleobatimetría han sido estudia-
das por numerosos autores (Seilacher, 1967; Frey et alii, 1990;
Olóriz & Rodríguez-Tovar, 2002). La distribución geográfica de
algunos (icno-)taxones está condicionada por factores tales
como la consistencia del sustrato, la tasa de sedimentación o
la turbulencia de las aguas. La sustitución de especies en res-
puesta a los cambios ambientales puede implicar cambios en
la composición taxonómica de las asociaciones y en la abun-
dancia relativa de las (icno-)especies. Un cambio gradual en la
composición taxonómicas de las asociaciones o en la abun-
dancia relativa de las (icno-)especies puede deberse a cam-
bios ambientales durante el desarrollo de un ciclo estratigráfi-
co o de un ciclo paleoambiental (Kauffman, 1986, 1988; Wes-
trop, 1986; Elder, 1987; Mouterde et alii., 1989; Malinky y
Heckel, 1998). Los gradientes de diversidad taxonómica pue-
den ser utilizados para identificar y correlacionar cronológica-
mente ciclos de cambio faunístico relacionados con la profun-
didad, entre secciones estratigráficas de la misma cuenca se-
dimentaria (Cisne y Rabe, 1978; Cisne et alii, 1984).
Cada sucesión ecológica comprende dos o más pobla-
ciones biológicas de la misma comunidad que presentan varia-
ciones cíclicas a corto plazo (del orden de decenas de años) en
la estructura de la comunidad, como resultado de un ciclo pa-
leoambiental inducido por las propias entidades biológicas
(Odum, 1971; Margalef, 1977; Dodd y Stanton, 1981; Levin-
ton, 1982; Brenchley y Harper, 1998). Las comunidades reci-
fales que presentan sucesiones ecológicas son frecuentes du-
rante el desarrollo de secuencias elementales y de parase-
cuencias en las plataformas epicontinentales carbonáticas
(Cooper, 1988, 1992; Leinfelder et alii, 1994, 1996; Schmid
et alii, 2001; Olivier et alii, 2003).
La distribución geográfica de algunas comunidades marinas
también está condicionada por la profundidad del agua. Por es-
te motivo, la distribución batimétrica de algunas asociaciones
bentónicas o "comunidades" refleja las fluctuaciones relativas
del nivel del mar (Rollins et alii, 1979; Delance, 1984; Boucot,
1986, 1990; Miller, 1986; McKinney y Drake, 1998; Peters y
Bork, 1999). El reemplazamiento a largo plazo de comunida-
des (del orden de decenas o centenas de miles de años) y la
deriva lateral del gradiente taxonómico en las plataformas epi-
continentales (o community-level tracking y lateral shifting of
tracking biotas in Brett, 1998; no sucesión ecológica) a menu-
do implica la migración de los cinturones de facies en respues-
ta a las fluctuaciones del nivel del mar, durante el desarrollo de
parasecuencias.
Ciclos  paleobiogeográficos
Los patrones de biodispersión pueden estar relacionados con
fluctuaciones del nivel del mar. Los principales ascensos del ni-
vel del mar pueden conectar áreas biogeográficas previamen-
te aisladas permitiendo la rápida dispersión de las larvas mari-
nas planctónicas a través de distintas cuencas sedimentarias.
Por este motivo, la aparición de especies exóticas dentro de
una cuenca sedimentaria y el desarrollo de ciclos migraciona-
les puede estar relacionado con ascensos relativos del nivel del
mar. Los sucesivos eventos de inmigración en las plataformas
epicontinentales someras, relacionados con ascensos del nivel
del mar, suelen estar caracterizados por la aparición de orga-
nismos estenohalinos y formas nectónicas tales como los am-
monites así como de formas bentónicas con larvas planctóni-
cas (Enay, 1980,1993; Bayer et alii, 1985a; Fernández-López
y Meléndez, 1995, 1996; Hantzpergue, 1995). La recurrencia
a largo plazo de unidades paleobiogeográficas puede estar
asociada a desplazamientos faunísticos y reintroducción desde
otras cuencas sedimentarias o provincias. Esta recurrencia a
largo plazo de unidades paleobiogeográficas parece ser una
respuesta a otros factores que se diferencian de la simple va-
riación relativa del nivel del mar, tales como los cambios climá-
ticos. En cualquier caso, en las plataformas epicontinentales,
es posible reconocer ciclos migracionales y paleobiogeográfi-
cos que están asociados al desarrollo de sistemas deposicio-
nales, de ciclos transgresivo-regresivos y de ciclos de profun-
dización somerización.
Ciclos    evolutivos
Como respuestas evolutivas a las fluctuaciones paleoambien-
tales ocurren, y pueden ser diferenciados, procesos de espe-
ciación, extinción, evolución de las especies y radiaciones
adaptativas (Johnson, 1974; Jablonski, 1980; Ramsbottom,
1981; Bayer y McGhee, 1985; Bayer y Seilacher, 1985; Hou-
se, 1985; Fischer, 1986; Hallam, 1987, 1992, 1998; Sage-
man, 1992; Skelton, 1993; Benton, 1995; Marchand y Thierry,
1997; Sageman et alii, 1997; Courville et alii, 1999; Hallam &
Wignall, 1999; Sandoval et alii, 2001; Wignall y Newton,
2001; Macchioni y Cecca, 2002; Olóriz et alii, 2002). En las
plataformas epicontinentales, las especiaciones, las extincio-
nes, los cronoclinos y los ecotipos están frecuentemente rela-
cionados con factores tales como las fluctuaciones del nivel re-
lativo del mar, del clima, del grado de oxigenación de las aguas
y del suministro de sedimentos que producen ciclos estratigrá-
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ficos. En las plataformas epicontinentales someras, los b io-
eventos evolutivos suelen estar asociados con los límites de pa-
rasecuencias y los ciclos estratigráficos de tercer orden.
La inundación y profundización de las áreas epicontinentales
aumenta el ecoespacio habitable y favorece la especiación de
las formas marinas someras así como el desarrollo de radiacio-
nes adaptativas entre los taxones estenotópicos. Sin embargo,
altas tasas de evolución de especies pueden producirse du-
rante los intervalos de somerización. La especiación alopátrica
puede resultar de la fragmentación del hábitat durante la so-
merización de los mares epicontinentales y regresiones en al-
gunas cuencas aisladas (Bayer y McGhee, 1985).
En las plataformas epicontinentales, las extinciones entre ta-
xones estenotópicos pueden estar asociadas con reducciones
de área y hábitat durante los descensos del nivel del mar, o con
eventos anóxicos durante ascensos del nivel del mar (McRo-
berts y Aberhan, 1997; Hallam y Wignall, 1999; Oschmann et
alii, 1999). Muchos datos relacionan la extinción preferencial
de las especies de mar abierto con la reducción en el área del
hábitat durante las regresiones o los principales descensos re-
lativos del nivel del mar. Sin embargo, la pérdida de fondos ma-
rinos habitables puede resultar de la difusión por el fondo ma-
rino de aguas anóxicas durante las transgresiones, lo que pro-
duce oleadas de extinción desde ambientes de aguas
profundas hasta los ambientes de aguas someras. Los eventos
de extinción, la aceleración de los procesos evolutivos locales
y las migraciones en las plataformas epicontinentales someras
pueden deberse a la anoxia de las aguas del fondo alcanzada
durante los máximos transgresivos (Elder, 1987; Wignall,
1994; Oschmann et alii, 1999).
La evolución filética, los cronoclinos o los cambios evolutivos
graduales en los sucesivos miembros de un grupo taxonómico,
desde las formas primitivas hasta las formas derivadas, puede
ser una respuesta a los mismos cambios ambientales que ge-
neran los sistemas deposicionales, las secuencias deposicio-
nales o los ciclos transgresivo-regresivos. Algunos casos estu-
diados sirven para documentar los cambios anagenéticos a
largo plazo que parecen estar relacionados con el desarrollo de
parasecuencias y ciclos transgresivo-regresivos (Bayer y
McGhee, 1985).
Los cambios evolutivos en respuesta a las variaciones de los
parámetros ambientales pueden implicar el desarrollo de nue-
vos ecotipos dentro de un mismo grupo taxonómico, al mismo
tiempo que tienen lugar ciclos transgresivo-regresivos, mega-
secuencias y superciclos. La evolución de especies estenoha-
linas durante las fases de somerización implica r-selección, lo
cual favorece la aparición de pedomorfos progénicos y pera-
morfos con signos de aceleración, en tanto que los procesos k-
selectivos operan durante las fases de profundización y dan lu-
gar a peramorfos hipermórficos y pedomorfos neoténicos (Ha-
llam, 1987, 1998; Mackinney, 1988; Dommergues et alii,
1989; Johnson y Lennon, 1990; McNamara, 1990; Dommer-
gues y El Hariri, 2002).
Ciclos paleoambientales en plataformas
epicontinentales carbonáticas. Ejemplos
del Jurásico Medio de la Cordillera Ibérica
Las posibles relaciones entre los cambios paleoambientales
que han condicionado la continuidad/discontinuidad del regis-
tro estratigráfico y la del registro fósil en las plataformas epi-
continentales carbonáticas pueden ser contrastadas teniendo
en cuenta las duraciones relativas de los distintos procesos
(Fig. 2). La calibración entre ciclos paleoambientales, ciclos es-
tratigráficos y ciclos paleontológicos puede realizarse teniendo
en cuenta datos geocronométricos y geocronológicos (Grads-
tein et alii, 1994; Callomon, 1995;Odin et alii, 1995; Gradstein
y Ogg, 1996; Palfy et alii, 2000). Los datos biocronoestrati-
gráficos permiten estimar la duración de los ciclos del registro
geológico y, teniendo en cuenta la frecuencia e importancia de
las discontinuidades, también las variaciones en las tasas de
los correspondientes procesos sedimentarios y paleontológi-
cos por los cuales se han formado dichos ciclos. Algunas va-
riaciones secuenciales o cíclicas del registro estratigráfico o
del registro fósil pueden ser explicadas como consecuencia de
ciclos paleoambientales. Además, algunos ciclos, secuencias
o eventos estratigráficos, tafonómicos o paleobiológicos re-
quieren de unas condiciones ambientales particulares que só-
lo pueden ocurrir en determinados episodios de los ciclos pa-
leoambientales de un determinado orden de magnitud. En con-
secuencia, los eventos paleontológicos, las repeticiones de
eventos paleontológicos, las secuencias y los ciclos paleonto-
lógicos pueden servir para diagnosticar los ciclos paleoam-
bientales de diferente orden de magnitud que han condiciona-
do el desarrollo de ciclos estratigráficos.
Ciclos de sexto orden y secuencias elementales
Los ciclos de sexto orden y las secuencias elementales repre-
sentan una ciclicidad inferior a los 20.000 años. Los factores
causantes de esta ciclicidad pueden ser muy variados. Algunos
autores consideran que los ciclos de mareas vivas-muertas,
mensuales o semestrales (equinocciales), pueden ser la causa
de esta ciclicidad (Ferry y Mangold, 1995) en tanto que otros
autores la relacionan con cambios climáticos (Ferry, 1991; Ve-
ra Torres, 1994; Reboulet, 1995; Miall, 1995, 1997).
Las secuencias estratigráficas elementales que se suelen
formar en las plataformas epicontinentales carbonáticas, de
espesor centimétrico o decimétrico, son el resultado de varia-
ciones graduales en la turbulencia y en la tasa de sedimenta-
ción (Fig. 4). Para interpretar las ritmitas margo-calcáreas for-
madas en las plataformas carbonáticas someras es importan-
te distinguir entre sedimentación de fondo y sedimentación de
eventos (cf. Aigner, 1985; Brett y Baird, 1986; Molina et alii,
1987,1997,1999;Valenzuela et alii,1989; Seilacher y Aigner,
1991; García-Ramos et alii, 1992; Fürsich y Oschmann,
1993; Brett, 1995; Fernández-López, 1997; Einsele, 1998;
Vera y Molina, 1998; Monaco, 1999, 2000; Caracuel et alii,
2000; Monaco y Morettini, 2001). La sedimentación carboná-
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tica de fondo en la plataforma externa se caracteriza por pre-
sentar variaciones graduales en la tasa de sedimentación in-
versamente proporcionales a la turbulencia, sean ambientes
abiertos o confinados (Figs. 4A y 4B). En cambio, en las mis-
mas plataformas epicontinentales carbonáticas, los eventos
de turbulencia dan lugar a depósitos que se caracterizan por
haberse formado en condiciones de tasa de sedimentación y
grado de turbulencia decrecientes (Fig. 4C). El estado de con-
servación y la distribución de los ammonites permiten identifi-
car y contrastar estos eventos de turbulencia. Por ejemplo, los
ammonites incluidos en las tempestitas presentan, junto a la
granoclasificación normal o positiva, valores decrecientes de
concentración, inclinación, remoción (proporción de elemen-
tos resedimentados o reelaborados) y herencia tafonómica
(proporción de elementos reelaborados). A diferencia de lo
que ocurre en la sedimentación de fondo, las tempestitas, que
se caracterizan por ser granodecrecientes y de base erosiva o
neta, no pueden contener ammonites con patrones de agru-
pamiento imbricados o con orientación azimutal preferente
(Fernández-López, 1997).
Las secuencias tafonómicas elementales están constituidas
por dos o más asociaciones-registradas, temporalmente suce-
sivas, que presentan variaciones graduales en sus caracteres
secundarios resultantes de la alteración tafonómica. Las dife-
rentes asociaciones registradas que constituyen una secuen-
cia tafonómica elemental pueden estar en un mismo nivel es-
tratigráfico, porque la continuidad/discontinuidad del registro
fósil no está determinada por la continuidad/ discontinuidad del
registro estratigráfico (Fernández-López, 1991, 1995). En las
plataformas epicontinentales carbonáticas son frecuentes los
casos de secuencias tafonómicas elementales de ammonites
incluidas en un único nivel estratigráfico, que contiene una aso-
ciación condensada en la que es posible distinguir entre fósi-
les reelaborados y fósiles no-reelaborados (Fernández-López,
1995, fig. 13). Dichos niveles suelen corresponder a tempes-
titas, pero las secuencias tafonómicas elementales también se
encuentran en algunos niveles de ritmitas margo-calcáreas for-
madas por sedimentación de fondo.
Algunos eventos paleobiológicos de mortalidad masiva o de
producción estacional, ocurridos en plataformas carbonáticas,
han sido relacionados con tormentas o con eventos volcánicos
que han dado lugar a yacimientos de obrupción (Seilacher,
1992; Brett y Baird, 1996).
Algunos patrones de cambio paleobiológico parecen estar
correlacionados con fluctuaciones paleoambientales ocurridas
durante el desarrollo de secuencias elementales. En platafor-
mas carbonáticas epicontinentales, algunos ciclos ecofenotípi-
cos, fenómenos de sustitución de especies y sucesiones eco-
lógicas están registrados en secuencias elementales. Por
ejemplo, ciertas tendencias morfológicas en especies de bra-
quiópodos o de bivalvos epibentónicos, tales como el incre-
mento de tamaño o el aumento del grado de plegamiento y la





Fig. 4. Ciclos estratigráficos de 6o orden, desarrollados en plataformas epiconti-
nentales carbonáticas del Jurásico Medio de la Cordillera Ibérica.
tratos firmes o duros, como un resultado de la disminución en
la tasa de sedimentación y del aumento en la turbulencia hacia
el techo de las secuencias elementales formadas en ambientes
de aguas marinas abiertas (Hagdorn, 1982, 1985 Bayer et alii,
1985a; Seilacher et alii, 1985; Kidwell, 1986; Monaco, 1995,
1999). La estratificación biológica ("tiering", "biological stratifi-
cation") de señales de actividad biológica o de restos organó-
genos es un proceso frecuente durante el desarrollo de las se-
cuencias elementales. En estos ciclos elementales, el aumento
en la concentración de estructuras de bioturbación suele ser in-
dicativo de disminución en la tasa de sedimentación, pero a ve-
ces sólo es consecuencia de una mayor intensidad en la activi-
dad bioturbadora. La sustitución de especies es un fenómeno
común durante el desarrollo de las secuencias elementales. En
ambientes confinados, por ejemplo, las icnofacies de Zoophy-
cos desarrolladas en ambientes submareales suelen ser susti-
tuidas por icnofacies de Thalassinoides desarrolladas en am-
bientes intermareales (Fernández-López, 1977c). En ambien-
tes marinos abiertos, la proporción de restos de organismos
epibentónicos suele aumentar hacia el techo de estas secuen-
cias. Algunas sucesiones ecológicas de comunidades bentóni-




















C) SECUENCIAS DE PROFUNDIZACION
Fig. 5. Ciclos estratigráficos de 5o orden, desarrollados en plataformas epiconti-
nentales carbonáticas del Jurásico Medio de la Cordillera Ibérica.
plataformas epicontinentales (Fürsich et alii, 1994; Leinfelder
et alii, 1994). La estasis evolutiva de todos los grupos taxonó-
micos de invertebrados marinos, y en particular de los ammoni-
tes, en el interior de estas secuencias elementales sugiere que
el cambio evolutivo debido a los cambios ambientales de más
alta frecuencia sólo ocurrió de manera excepcional.
Ciclos de 5o orden y parasecuencias
Los ciclos de quinto orden y las parasecuencias representan
variaciones cíclicas de una duración del orden de decenas de
miles de años (de 20.000 a 100.000 años) e incluso cientos de
miles de años (de 10.000 a 200.000 años; Einsele, 1992; Ve-
ra Torres, 1994; Miall, 1995; Reboulet, 1995; Drummond y Wil-
kinson, 1996).
Los sedimentos carbonáticos de las plataformas epicontinen-
tales someras suelen estar organizados en parasecuencias, se-
cuencias de somerización, secuencias de profundización y se-
cuencias de relleno, de espesor métrico o decimétrico, que re-
presentan variaciones en el potencial de acomodación y en la
profundidad relativa (entre ambientes submareales y ambien-
tes inter- o supramareales).
Las parasecuencias son sucesiones de capas genética-
mente relacionadas, limitadas por superficies de discon-
tinuidad (Sarg, 1988; Van Wagoner et alii, 1988; González,
1996; Fürsich & Pandey, 2003). En los ambientes someros de
las plataformas carbonáticas (Fig. 5A), cada parasecuencia
suele estar constituida principalmente por una secuencia de
somerización que presenta en su base asociaciones conden-
sadas incluidas en depósitos expandidos (e.g., tempestitas).
En cambio, en las áreas más profundas o protegidas de estas
plataformas epicontinentales, los niveles basales de las
parasecuencias pueden ser estratodecrecientes, constituyen-
do una secuencia de profundización, que contiene asocia-
ciones condensadas.
Las secuencias de somerización (Fig. 5B), estrato- y grano-
crecientes, representan reducciones en la profundidad relativa
y en el potencial de acomodación, y se formaron durante fases
de aumento de la turbulencia y disminución en la tasa de sedi-
mentación. La tendencia estratocreciente de estas secuencias
está correlacionada con un aumento en la amalgamación de
depósitos temporalmente sucesivos. La continuidad lateral de
las secuencias elementales es cada vez menor hacia el techo
de estas secuencias, aunque el conjunto de secuencias ele-
mentales amalgamadas que constituye cada capa tiende a ser
de mayor espesor y continuidad lateral que los inferiores de la
misma secuencia de somerización. La frecuencia y la amplitud
temporal de las discontinuidades estratigráficas es cada vez
mayor hacia el techo de cada secuencia de somerización, al
mismo tiempo que aumenta la proporción de restos de orga-
nismos cementantes y de perforaciones biogénicas sobre las
superficies de estratificación. En el mismo sentido se intensifi-
caron algunos procesos tafonómicos tales como los de biode-
gradación, encostramiento, relleno sedimentario, mineraliza-
ción sinsedimentaria, abrasión, bioerosión, disolución sinsedi-
mentaria, fragmentación, reorientación, desarticulación,
reagrupamiento y remoción. La concentración de ammonites
tiende a disminuir en tanto que el grado de herencia tafonómi-
ca tiende a aumentar hacia el techo de cada una de estas se-
cuencias de somerización.
Las secuencias de profundización (Fig. 5C), estrato- y grano-
decrecientes, representan aumentos en la profundidad relativa
y en el potencial de acomodación, y se formaron en las áreas
más profundas o protegidas de las plataformas epicontinenta-
les, durante fases de disminución de la turbulencia y aumento de
la tasa de sedimentación (Fernández-López, 1997c). La ten-
dencia estratodecreciente de estas secuencias está correlacio-
nada con una disminución en la amalgamación de los depósitos
temporalmente sucesivos. La continuidad lateral de las secuen-
cias elementales es cada vez mayor hacia el techo de estas se-
cuencias de profundización. El conjunto de secuencias elemen-
tales amalgamadas que constituye cada capa tiende a ser de
menor espesor y mayor continuidad lateral que los inferiores de
la misma secuencia de profundización. La frecuencia y la ampli-
tud temporal de las discontinuidades estratigráficas es cada vez
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menor hacia el techo de cada secuencia de profundización, al
mismo tiempo que disminuye la proporción de restos de orga-
nismos cementantes y de perforaciones biogénicas sobre las
superficies de estratificación. Durante el desarrollo de estas se-
cuencias de profundización se redujo la intensidad de algunos
procesos de alteración tafonómica tales como los de biodegra-
dación, encostramiento, relleno sedimentario, mineralización
sinsedimentaria, abrasión, bioerosión, disolución sinsedimenta-
ria, fragmentación, reorientación, desarticulación, reagrupa-
miento y remoción. La concentración de ammonites tiende a au-
mentar en tanto que el grado de herencia tafonómica tiende a
disminuir en el mismo sentido.
Las secuencias de relleno (Fig. 5D), estrato- y granodecre-
cientes, representan reducciones en la profundidad relativa y
en el potencial de acomodación, y se desarrollaron en áreas de-
primidas o protegidas, a menudo asociadas a relieves biocons-
truidos, durante fases de disminución de la turbulencia de las
aguas y de la tasa de sedimentación (Fernández-López y Gó-
mez, 1991; Fernández-López et alii, 1998). La tendencia es-
tratodecreciente de estas secuencias está correlacionada con
un aumento en la amalgamación de los depósitos temporal-
mente sucesivos. La continuidad lateral de las secuencias ele-
mentales es cada vez mayor hacia el techo de estas secuencias
de relleno. El conjunto de secuencias elementales amalgama-
das que constituye cada capa tiende a ser de menor espesor y
de mayor continuidad lateral que los inferiores de la misma se-
cuencia de relleno. La frecuencia y la amplitud de las disconti-
nuidades estratigráficas es cada vez mayor hacia el techo de
cada secuencia, al mismo tiempo que aumenta la proporción
de restos de organismos cementantes y de perforaciones bio-
génicas. La concentración de ammonites y el grado de heren-
cia tafonómica que presentan tienden a disminuir hacia el techo
de estas secuencias de relleno.
Durante el desarrollo de los ciclos estratigráficos de quinto or-
den, las variaciones en el grado de remoción (proporción de ele-
mentos resedimentados o reelaborados) y en el grado de he-
rencia tafonómica (proporción de elementos reelaborados) que
presentan las asociaciones de ammonites dependen de las va-
riaciones en las tasas de sedimentación y en las tasas de acu-
mulación de sedimentos, más que de las variaciones en el gra-
do de turbulencia de las aguas o en la profundidad relativa del
ambiente sedimentario (Fernández-López, 1997c). El grado de
remoción y el grado de herencia tafonómica de las asociaciones
de ammonites suelen ser inversamente proporcionales a la tasa
de sedimentación y a la tasa de acumulación de sedimentos o
velocidad de sedimentación. Cuando disminuye la tasa de se-
dimentación y/o la tasa de acumulación de sedimentos, au-
menta el grado de remoción y el grado de herencia tafonómica
de las asociaciones conservadas y se forman tafosecuencias
positivas. Por el contrario, cuando aumenta la tasa de sedi-
mentación y/o la tasa de acumulación de sedimentos, tienden
a disminuir el grado de remoción y el grado de herencia tafo-
nómica de las asociaciones conservadas y se forman tafose-
cuencias negativas. Estas secuencias tafonómicas positivas y
negativas, o tafosecuencias de turbulencia creciente y decre-
ciente respectivamente, permiten identificar respectivamente
parasecuencias, secuencias de somerización, secuencias de
relleno y secuencias de profundización de quinto orden (Fer-
nández-López, 1997c; Fernández-López y Gómez, 1991; Fer-
nández-López y Meléndez, 1994; Fernández-López y Mouter-
de, 1994; Gómez y Fernández-López, 1994).
En la parte inferior de una secuencia de somerización com-
pleta, en la que se pueden encontrar elementos acumulados y
ammonites piritosos, son frecuentes las conchas completas
(Fernández-López, 2000a). En esta porción de la secuencia, los
ammonites huecos (i.e., que no presentan relleno sedimentario
en el fragmocono) y los fragmoconos huecos (i.e., que carecen
de septos) son los fósiles dominantes, aunque suelen estar com-
primidos por compactación diagenética. Los ammonites resedi-
mentados y reelaborados pasan a ser frecuentes en los términos
superiores de estas secuencias, al mismo tiempo que las con-
chas llegan a estar completamente rellenas de sedimento y tien-
den a adquirir un patrón de agrupamiento encajado. Hacia el te-
cho de la secuencia, los procesos de mineralización son más in-
tensos. Los moldes internos concrecionales reelaborados
pasan a ser dominantes, y presentan diferentes propiedades dis-
tintivas debidas a procesos de abrasión, fragmentación, desarti-
culación, reorientación y reagrupamiento. Tales elementos reela-
borados no presentan señales de deformación por compacta-
ción diagenética gravitacional durante la diagénesis temprana.
Sin embargo, los elementos reelaborados pueden desarrollar fa-
cetas de abrasión formadas antes del enterramiento final. Las
conchas de ammonites y los moldes internos concrecionales
tienden a presentar patrones de agrupamiento imbricado y
muestran reorientación acimutal. Pueden estar cubiertos por or-
ganismos cementantes y perforaciones biogénicas. Los tubos
sifonales suelen estar desarticulados como consecuencia de la
intensidad y duración de los proceso bioestratinómicos de bio-
degradación y disolución. Los molde internos concrecionales
estarán también preferencialmente desarticulados a favor de las
superficies septales. En el último estadio de desarrollo de estas
secuencias de somerización se forman los moldes internos con-
crecionales con facetas elipsoidales y surcos anulares de des-
gaste. Los largos episodios de emersión y erosión favorecen la
formación de moldes internos concrecionales sin septos, que re-
sultan de la disolución de los septos y el ulterior relleno de las ca-
vidades con sedimentos. La mayor concentración de ammonites
en la parte inferior de las secuencias de somerización es el re-
sultado de la mayor accesibilidad para las conchas de ammoni-
tes (por dispersión biogeográfica y/o tafonómica) en los corres-
pondientes ambientes sedimentarios.
Algunos patrones de cambio paleobiológico están correla-
cionados con las fluctuaciones paleoambientales ocurridas du-
rante el desarrollo de los ciclos estratigráficos de quinto orden.
En plataformas carbonáticas epicontinentales, algunos ciclos
ecofenotípicos, fenómenos de sustitución de especies y suce-
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siones ecológicas están registrados en parasecuencias. Cier-
tas tendencias morfológicas en especies de braquiópodos o
de bivalvos epibentónicos, tales como la menor convexidad y el
ensanchamiento de las valvas puede reflejar el desarrollo en
sustratos firmes o duros, como un resultado de la disminución
en la tasa de sedimentación y del aumento en la turbulencia ha-
cia el techo de las parasecuencias. Las formas epibentónicas,
y en particular las cementantes o perforantes, también son más
frecuentes en la parte superior de las secuencias de someriza-
ción (Cubaynes, 1984; Bayer et alii, 1985b; Seilacher et alii,
1985). Respecto a las texturas de bioturbación, las estructuras
de bioturbación y las perforaciones biogénicas también son
más frecuentes hacia el techo de estas secuencias. Sucesio-
nes ecológicas y reemplazamientos de comunidades arrecifa-
les han sido identificadas en secuencias de somerización de al-
gunas plataformas carbonáticas (García et alii 1989; Leinfel-
der et alii, 1994; Friebe, 1995; Bersán y Aurell, 1997; Krautter,
1997). Los cambios paleobiológicos cíclicos ocurridos duran-
te el desarrollo de las parasecuencias en las plataformas epi-
continentales carbonáticas (por ejemplo, los ciclos ecofenotí-
picos, la sustitución de especies o el reemplazamiento de co-
munidades) implicaron cambios relativos del potencial de
acomodación de los sedimentos y variaciones en las tasas de
sedimentación pero no requirieron necesariamente de proce-
sos de deriva lateral de los cinturones de facies.
Los rangos bioestratigráficos de los taxones de ammonites
tienden a truncarse, dando lugar al agrupamiento de los datos
de primera y última presencia, en la parte superior y en la base
de las parasecuencias. Los cambios evolutivos debidos a extin-
ción u origen de taxones de ammonites debieron estar asocia-
dos a los límites de las parasecuencias. Algunos cambios ana-
genéticos registrados en parasecuencias pueden ser una res-
puesta a los cambios relativos del nivel del mar. Sin embargo, la
presunta estasis evolutiva defendida por algunos autores como
más común en la parte inferior que en la parte superior de las se-
cuencias de somerización puede ser explicada por las variacio-
nes en las tasas de sedimentación durante el desarrollo de es-
tas secuencias. Los valores de la tasa de sedimentación en la
parte inferior de estas secuencias son mayores que en la parte
superior y, en consecuencia, los intervalos espaciales de la par-
te inferior representan intervalos temporales de menor duración
que en la parte superior (Gómez y Fernández-López, 1994).
Ciclos de cuarto orden y conjunto de parasecuencias
Los ciclos estratigráficos de cuarto orden están constituidos
por parasecuencias y representan variaciones cíclicas de una
duración comprendida entre 0,08 y 0,5 Ma, según Vail et alii,
1991; entre 0,1 y 0,5 Ma, según Einsele, 1992 y Vera Torres,
1994; de unos 0,4 Ma, según Reboulet, 1995). Estas variacio-
nes a largo plazo pueden ser progradacionales, agradacionales
o retrogradacionales, según sea el patrón de apilamiento de las
parasecuencias (cf. Van Wagoner et alii, 1988; Homewood,
1996; Gómez y Goy, 2000).
Las sucesivas parasecuencias y tafosecuencias pueden ser
agrupadas en conjuntos o lotes de orden superior, que reflejan
variaciones a más largo plazo de la profundidad relativa y del
potencial de acomodación, y que suelen estar condicionados
por la Subsidencia. Algunos patrones de cambio paleontológi-
co pueden ser correlacionados con fluctuaciones paleoam-
bientales ocurridas durante el desarrollo de estos conjuntos de
parasecuencias. Estos patrones de cambio paleontológico re-
gistrados a través de los conjuntos de parasecuencias pueden
ser explicados en términos de deriva lateral, hacia ambientes
más abiertos o más profundos, de gradientes tafonómicos y pa-
leobiológicos. Las asociaciones de ammonites formadas en
ambientes distales y profundos de la plataforma muestran ca-
racteres tafonómicos distintivos respecto a las de ambientes
proximales y someros. Las variaciones en la turbulencia de las
aguas y en la tasa de sedimentación son dos factores princi-
pales en estos ambientes sedimentarios. Desde las áreas pro-
fundas hacia las someras, cuando el aumento en la turbulencia
de las aguas está asociado a una disminución en la tasa de se-
dimentación, se intensifican varios procesos de alteración tafo-
nómica. En consecuencia, más de cuarenta criterios tafonómi-
cos pueden ser utilizados para reconocer los cambios en las
condiciones paleoambientales (Fernández-López, 1997).
Las asociaciones conservadas de ammonites formadas en
diferentes ambientes constituyen taforregistros distintos. Cada
taforregistro comprende una o más asociaciones conservadas
que presentan caracteres tafonómicos distintivos. Los taforre-
gistros y las tafofacies tienen diferente significado. Los taforre-
gistros son unidades que agrupan fósiles. Las tafofacies com-
prenden cuerpos rocosos del registro estratigráfico. Las aso-
ciaciones de ammonites generadas en diferentes fases de los
ciclos ambientales muestran caracteres tafonómicos distinti-
vos y corresponden a taforregistros diferentes. Las secuencias
de somerización en las plataformas externas carbonáticas (Fer-
nández-López, 2000a), que forman una tafosecuencia positiva
y diferentes taforregistros, se formaron durante una fase de tur-
bulencia creciente y de tasa de sedimentación decreciente.
Las asociaciones conservadas que se encuentran en tafose-
cuencias positivas pueden ser agrupadas en tres taforregistros
sucesivos: un taforregistro de baja turbulencia (TTB), un tafo-
rregistro de turbulencia moderada (TTM) y un taforregistro de
alta turbulencia OTA). Los taforregistros de alta turbulencia
predominan en las secuencias de somerización desarrolladas
en los ambientes someros y proximales de plataforma. En cam-
bio, los taforregistros de baja turbulencia son frecuentes en las
secuencias de somerización desarrolladas en los ambientes
profundos y distales de plataforma.
Los gradientes tafonómicos han sido utilizados tradicional-
mente como indicadores de variaciones paleoambientales. Sin
embargo, los gradientes tafonómicos del registro fósil pueden
ser el resultado de variaciones en la composición, la estructura
y el comportamiento de los elementos conservados. Los gra-
dientes tafonómicos son el resultado no solo de las variaciones
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en las condiciones paleoambientales sino también de las dife-
rencias en composición, estructura, función y evolución entre
las distintas entidades tafonómicas. Para interpretar gradientes
paleoambientales a partir de datos tafonómicos, en vez de gra-
dientes tafonómicos, es preferible tener en cuenta clinos tafo-
nómicos, es decir, las variaciones espaciales en el estado de
conservación de los fósiles del mismo grupo tafonómico, del
mismo tafón, o de grupos tafonómicos filéticamente relaciona-
dos (Fernández-López, 1995, 1997a; Fernández-López y Me-
léndez, 1995). Un ejemplo de clino tafonómico es la variación
en el estado de conservación que presentan los restos de am-
monites en los sedimentos carbonáticos de las plataformas
epicontinentales someras por efecto de los procesos de abra-
sión. Los sedimentos de ambientes submareales profundos o
de baja energía contienen conchas acumuladas o resedimen-
tadas, sin señales de abrasión, con la cámara de habitación so-
lo parcialmente rellena de sedimento, y su espesor reducido a
algunos milímetros por compactación diagenética gravitacio-
nal. Hacia las áreas de ambientes más turbulentos y menos pro-
fundos, incluso inter- o supramareales, desaparecen las con-
chas acumuladas y son cada vez más frecuentes los moldes
concreciones reelaborados, sin señales de compactación dia-
genética gravitacional, que han podido adquirir diversas super-
ficies de abrasión según las condiciones batimétricas a las que
han estado sometidos: desde facetas de truncamiento o de ro-
damiento hasta facetas elipsoidales en el último tercio de vuel-
ta de espira conservada y surcos anulares. Otro ejemplo de cli-
no tafonómico es el clino generado por dispersión tafonómica
de las conchas de ammonites desde ambientes marinos abier-
tos u oceánicos hasta ambientes proximales, someros e ines-
tables, de plataforma externa. La distribución de frecuencias de
tamaño para las conchas de cada género permite distinguir
tres tipos de poblaciones tafónicas. En los depósitos de los
ambientes abiertos, apropiados para el desarrollo ontogénico
de los ammonites, dominan las poblaciones tafónicas de tipo 1
(i.e., compuestas por conchas monoespecíficas que presentan
distribución de frecuencias de tamaño unimodal asimétrica,
con sesgo positivo) que son indicativas de producción biogé-
nica autóctona sin signos de selección o clasificación de ta-
maños por deriva necroplanctónica. En los depósitos de los
ambientes proximales, someros e inestables predominan las
poblaciones de tipo 3 (i.e., poblaciones compuestas por con-
chas poliespecíficas, que presentan distribuciones de frecuen-
cias de tamaño uni- o polimodales, asimétricas y con sesgo ne-
gativo). La mayoría de las conchas de estas asociaciones co-
rresponden a conchas derivadas desde otras áreas marinas, de
ambientes más abiertos, profundos y estables. Las poblacio-
nes tafónicas de tipo 2 son el resultado de necrocinesis regio-
nal y/o inmigración local sin colonización.
Algunos patrones de variación ecofenotípica, de variación en
la diversidad taxonómica, en la euritopía, en el grado de ende-
mismo y en otros caracteres paleobiológicos de las asociacio-
nes registradas en los conjuntos de parasecuencias pueden
ser explicados en términos de deriva lateral de los gradientes
paleoambientales. El patrón de apilamiento de las parasecuen-
cias (progradacional, agradacional o retrogradacional) a menu-
do está correlacionado con las variaciones sucesivas de las
biofacies e icnofacies, y son el resultado de ciclos paleoam-
bientales que causaron el desplazamiento lateral de poblacio-
nes, taxones y comunidades (Aigner, 1985). Sucesiones eco-
lógicas y reemplazamientos de comunidades arrecifales han si-
do identificadas en conjuntos de parasecuencias de algunas
plataformas carbonáticas (Leinfelder et alii, 1994; Friebe,
1995; Krautter, 1997, 1998). Los ascensos relativos del nivel
del mar y la expansión lateral de los ambientes profundos, en
las plataformas epicontinentales carbonáticas, suelen estar ca-
racterizados por la inmigración y colonización de organismos
estenohalinos como los ammonites. Estos criterios ecológicos
o biogeográficos también permiten discernir diferentes am-
bientes de las plataformas marinas, desde los distales, profun-
dos y estables hasta los proximales, someros e inestables.
Algunos cambios anagenéticos registrados en parasecuen-
cias o en conjuntos de parasecuencias pueden ser una res-
puesta a los cambios relativos del nivel del mar. Los cambios
evolutivos en respuesta a las variaciones ambientales pueden
consistir en el desarrollo de nuevos ecotipos dentro de un gru-
po taxonómico. Algunos gradientes ecotípicos en géneros de
ammonites jurásicos han sido postulados en relación con las fa-
cies sedimentarias: los morfotipos lisos e involutos son consi-
derados como típicos de las facies arcillosas de mar abierto,
en tanto que los morfotipos altamente ornamentados y evolu-
tos son atribuidos a facies carbonáticas oolíticas (Bayer y
McGhee, 1985a). Ciclos iterativos de cambio morfológico he-
terocrónico (peramorfosis) en ammonites del Jurásico Medio
registrados en ciclos sedimentarios de tipo-Klüpfel han sido
mencionados en Alemania: ammonites con altos valores de es-
pesor relativo, ornamentados, evolutos y con suturas comple-
jas en las facies dominadas por tormentas de las porciones
transgresivas de los ciclos fueron reemplazados por formas
discoidales, comprimidas, involutas y de suturas más sencillas
en las rocas arcillosas monótonas del cortejo sedimentario de
alto nivel de cada ciclo. Las formas pedomórficas, pequeñas,
son debidas a adaptación en ambientes de estrés cerca del
máximo regresivo o en el cortejo sedimentario de bajo nivel, se-
gún la interpretación de los autores mencionados. En cambio,
las condiciones más uniformes del cortejo sedimentario de al-
to nivel favorecieron el desarrollo de grupos peramórficos me-
nos variables (Bayer y McGhee, 1985a; McGhee et alii, 1991).
En algunos géneros de ammonites también se ha reconocido
la covarianza entre los distintos ecotipos y la turbulencia de las
aguas: los morfotipos más robustos (de costulación gruesa e
involutos) ocuparon ambientes proximales y someros de alta
energía, en tanto que los morfotipos de costulación más fina y
evolutos predominaron en los ambientes distales y profundos
de baja energía (Fernández-López et alii, 1999a). La evolución
de los taxones estenohalinos durante las regresiones está so-
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metida a r-selección y favorece la aparición de pedomorfos pro-
genéticos y de peramorfos con signos de aceleración hetero-
crónica, en tanto que durante las transgresiones tienen lugar
procesos de k-selección y se generan peramorfos hipermórfi-
cos y pedomorfos neoténicos (Dommergues et alii, 1989).
Ciclos de tercer orden, sistemas deposicionales
y secuencias deposicionales
Los ciclos de tercer orden representan cambios relativos del
nivel del mar de una duración del orden de un millón de años
(con un rango de variación entre 0,5 y 5 Ma de acuerdo con
Vail et alii, 1991; Gonnin et alii, 1992, 1993; Jacquin et alii,
1992; entre 0,5 y 3 Ma según Einsele, 1992; Graciansky et
alii, 1993; Vera Torres, 1994; Jacquin y Vail, 1995; Gra-
ciansky, 1999; Schwarzacher, 2000; 1 Ma en Fels, 1995; 1 a
10 Ma en Miall, 1995; 1,5 a 2,5 Ma en Reboulet, 1995; 1 a 5
Ma en Rousselle, 1997 ).
Un ciclo de cambio relativo del nivel del mar, como es reco-
nocido por la Estratigrafía Secuencial, comprende el registro
estratigráfico que está delimitado por dos cambios (ascensos
o descensos) eustáticos consecutivos (Vail et alii, 1987; Wil-
gus et alii, 1988; Ferry, 1991; Rioult et alii, 1991; Homewood
et alii, 1992; Burchette y Wright, 1992; Graciansky et alii,
1993; Brett, 1995; Jacquin y Vail, 1995; Carter, 1998). Los
cambios relativos del nivel del mar determinan cambios del po-
tencial de acomodación y, en las plataformas carbonáticas,
cambios relativos en la tasa de producción de sedimentos. En
las plataformas epicontinentales carbonáticas, la máxima pro-
ducción de partículas sedimentarias tiene lugar a una profundi-
dad de unos diez metros, y disminuye rápidamente al aumentar
la profundidad (Wilson, 1975; James, 1983; Wilgus et alii,
1988; Einsele, 1992; Handford y Loucks, 1993; Wright y Bur-
chette, 1996; Philip, 2003).
La curva que representa los cambios relativos del potencial
de acomodación puede ser subdividida en cuatro partes para
distinguir cuatro fases sucesivas durante el desarrollo de una
secuencia deposicional de tercer orden. De acuerdo con los
términos propuestos por Jacquin y Vail (1995), cuatro sistemas
deposicionales (systems tracts) se desarrollan durante estas
cuatro fases de cambio relativo del nivel del mar;1) Cortejo se-
dimentario de bajo nivel inferior (LLST = lower lowstand
systems tract); 2) Cortejo sedimentario de bajo nivel superior
(ULST = upper lowstand systems tract); 3) Cortejo sedimenta-
rio transgresivo (BHST or TST = backstepping highstand
systems tract)\ 4) Cortejo sedimentario de alto nivel (FHST or
HST = forestepping highstand systems tract). Cada uno de es-
tos cortejos sedimentarios está delimitado por dos límites, de
acuerdo con el siguiente orden: el límite inferior de la secuen-
cia deposicional (SB1 = lower sequence boundary), la super-
ficie transgresiva (TS = transgressive surface), la superficie de
máxima inundación (MFS = maximum flooding surface) y el lí-
mite superior de la secuencia (SB2 = upper sequence boun-
dary). Sin embargo, al intentar aplicar este modelo en las plata-
formas epicontinentales carbonáticas surgen varios problemas
de distinta categoría:
1) Los cortejos sedimentarios de bajo nivel no suelen estar
representados en los ambientes someros de las plataformas
epicontinentales. En los ambientes someros, cada secuencia
deposicional de tercer orden corresponde principalmente a
depósitos de cortejos sedimentarios de alto nivel (Baum y
Vail, 1988a; Brett, 1995; Miall, 1995; Fernández López,
1997c; Strasser et alii, 1999; Aurell et alii, 2000). En dichas
plataformas, la máxima tasa de producción de carbonatos tu-
vo lugar durante el desarrollo de los cortejos sedimentarios
de alto nivel.
2) Cada secuencia deposicional de tercer orden comprende
un sistema deposicional transgresivo de escaso espesor, ex-
clusivamente desarrollado en las áreas más profundas o pro-
tegidas de las plataformas epicontinentales. Los depósitos
de estos sistemas transgresivos constituyen secciones con-
densadas. Sin embargo, el grado de condensación sedi-
mentaria varía según la profundidad de la plataforma: en las
áreas distales y profundas se forman sedimentos condensa-
dos mientras que lateralmente, en las áreas proximales y so-
meras, se forman sedimentos expandidos (Fernández-López
y Gómez, 1991; Gómez y Fernández-López, 1994). Las aso-
ciaciones condensadas se encuentran en los depósitos de
todas estas secciones condensadas, pero también están re-
presentadas en los cortejos sedimentarios de alto nivel de
los ambientes proximales y someros.
3) En los ambientes someros de las plataformas epiconti-
nentales, donde las tasas de Subsidencia fueron bajas, sue-
len faltar los depósitos de los episodios finales (regresivos)
de los cortejos sedimentarios de alto nivel (Einsele, 1992;
Brett, 1999).
En consecuencia, en las plataformas epicontinentales some-
ras, las sucesivas secuencias deposicionales están represen-
tadas por sucesivos cortejos sedimentarios de alto nivel, de ge-
ometría equivalente, cada uno de los cuales está constituido
por una parasecuencia o por un conjunto de parasecuencias
(Fernández-López, 2003).
Ciclos de tercer orden, ciclos transgresivo-regresivos
y ciclos de profundización-somerización
Los ciclos sedimentarios transgresivo-regresivos de tercer orden
y los ciclos de profundización-somerización representan varia-
ciones relativas del nivel del mar, de una duración del orden de
varios millones de años (Robles et alii, 1989; Vail et alii, 1991;
Jacquin et alii, 1992; Einsele, 1992; Homewood et alii, 1992;
Graciansky et alii, 1993; Vera Torres, 1994; Jacquin y Vail, 1995;
Miall, 1995; Graciansky, 1999; Muto y Steel, 2000; Courville y
Collin, 2002; Van der Zwan, 2002; Vecsei y Duringer, 2003).
Seis fases sucesivas o ambientes pueden ser distinguidos
en los ciclos de profundización-somerización que se desarro-
llan en las plataformas epicontinentales carbonáticas, teniendo














Fig. 6. Ciclo paleoambiental de profundización-somerización, de tercer orden, desarrollado en plataformas epicontinentales car-
bonáticas (basado en Fernández-López, 1997). Las fases sucesivas de profundización (1 -3) y somerización (4-6), de cada uno
de estos ciclos delimitados por lagunas registráticas en las asociaciones de ammonites, presentan variaciones en los valores
de tasa de sedimentación y turbulencia que dan lugar a variaciones en los grados de condensación estratigráfica, sedimenta-
ria y tafonómica. La turbulencia de las aguas es máxima en los ambientes proximales y someros (1 y 6), en tanto que tiende a
ser mínima en los ambientes distales y profundos. La tasa de sedimentación disminuye si se reduce el potencial de aco-
modación y/o disminuye la producción de sedimentos. Las secciones condensadas formadas en ambientes distales y profun-
dos (durante las fases de profundización avanzada, 3b) contienen depósitos condensados. En cambio, las secciones conden-
sadas formadas en ambientes proximales y someros (durante las fases de profundización incipiente, 1, o de somerización avan-
zada, 6) contienen depósitos expandidos. Las secciones expandidas sin asociaciones condensadas se forman en las áreas más
distales durante las fases de somerización incipiente (4b) o de profundización media (2b). Entre los restos de ammonites, las
poblaciones tafónicas de tipo-1 son características de ambientes distales y profundos, presentan su máxima frecuencia en las
fases de somerización incipiente o media (4b y 5b), y están ausentes en los ambientes proximales y someros (1 y 6).
en cuenta los cambios relativos del potencial de acomodación
y la tasa de producción de sedimentos (Fig. 6):
1) Profundización incipiente: los ambientes marinos abiertos
están restringidos a las áreas más distales o deprimidas de
la plataforma marina. El potencial de acomodación y la tasa
de producción de carbonato comienzan a aumentar, des-
pués de una fase de emersión y erosión regional. Los sedi-
mentos son rápidamente cementados, y dominan los sustra-
tos firmes a duros con señales de desecación y meteoriza-
ción local. Las tasas de sedimentación tienden a ser bajas,
por no depósito o erosión.
2) Profundización media: los ambientes marinos abiertos se
expanden hacia las áreas más proximales y elevadas de la
plataforma marina. El potencial de acomodación y la tasa de
producción de carbonato tienden a aumentar. Los ambientes
deposicionales suelen ser agradacionales. La turbulencia de
las aguas tiende a ser menor, y la estabilidad ambiental ma-
yor, que en la fase anterior de profundización media. Estas
condiciones favorecen el desarrollo de bioconstrucciones.
Según la morfología del fondo marino, la plataforma externa
puede tener condiciones restringidas en las áreas proximales
o condiciones marinas abiertas generalizadas. 2a) En las
áreas proximales, la tasa de sedimentación tiende a ser baja,
por no-depósito o erosión. 2b) En las áreas distales, la tasa
de sedimentación puede llegar a ser alta.
3) Profundización avanzada: extensas áreas de la plataforma
marina llegan a estar por debajo del nivel de base del oleaje.
La tasa de producción de sedimentos es insuficiente res-
pecto al potencial de acomodación que se está generando y,
en consecuencia, los ambientes deposicionales retrogradan.
La turbulencia de las aguas tiende a ser menor, y la estabili-
dad ambiental mayor, que en la fase anterior. 3a) En las áreas
proximales, las tasas de sedimentación tienden a ser bajas y
menores que en la fase anterior, pero se pueden formar de-
pósitos expandidos. 3b) En las áreas distales, dominan con-
diciones de baja energía y subalimentación sedimentaria
("starvation" in Bair, 1978; Loutit et alii, 1988; Brett, 1995).
4) Somerización incipiente: extensas áreas de la plataforma
permanecen por debajo del nivel de base del oleaje. La tasa
de producción de sedimentos aumenta más rápidamente
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que el potencial de acomodación y la tasa de sedimentación
aumenta incluso en las áreas más profundas. Los ambien-
tes deposicionales suelen ser retrogradacionales o agrada-
cionales. La turbulencia de las aguas tiende a ser menor, y
la estabilidad ambiental mayor, que en la fase anterior. La pla-
taforma externa suele tener condiciones marinas abiertas ge-
neralizadas y relativamente homogéneas. 4a) En las áreas
proximales, las tasas de sedimentación tienden a ser muy al-
tas. 4b) En las áreas distales, la tasa de sedimentación y el
grado de turbulencia de las aguas tienen a ser menores que
en las áreas proximales.
5) Somerización media: los ambientes marinos abiertos se
restringen progresivamente hacia las áreas más distales y
deprimidas de la plataforma externa. El potencial de acomo-
dación tiende a disminuir mientras que la tasa de producción
de carbonato tienden a aumentar. Los ambientes deposicio-
nales suelen ser progradacionales. Aumenta la turbulencia
de las aguas, y disminuyen las áreas situadas por debajo del
nivel de base del oleaje. 5a) En las áreas proximales, la tasa
de sedimentación tiende a ser baja, por no-depósito o ero-
sión, y estas condiciones favorecen el desarrollo de bio-
construcciones. 5b) En las áreas distales, la tasa de sedi-
mentación puede ser alta.
6) Somerización avanzada: los ambientes marinos abiertos
solo ocupan las áreas más distales o deprimidas de la plata-
forma marina. El potencial de acomodación y la tasa de pro-
ducción de carbonato tienden a disminuir, antes de una fase
de emersión y erosión regional. Los ambientes deposicionales
suelen ser progradacionales. La turbulencia de las aguas tien-
de a ser mayor, y la estabilidad ambiental menor, que en la fa-
se anterior. Los sedimentos son rápidamente cementados, y
dominan sustratos firmes a duros con señales de desecación
y meteorización local. Las tasas de sedimentación tienden a
ser más bajas que en las fases anteriores, por no depósito o
erosión. Las áreas proximales o elevadas de la plataforma es-
tán sometidas a procesos de emersión y erosión.           
Los sucesivos ciclos de profundización-somerización desarro-
llados en las plataformas epicontinentales carbonáticas están li-
mitados por lagunas estratigráficas formadas durante intervalos
de emersión y erosión regional en la plataforma marina. Una o
varias fases se pueden desarrollar durante cada ciclo de este ti-
 po. Los ciclos de profundización-somerización son usualmente
más variados en las áreas distales y profundas que en las proxi-
males y someras. En las plataformas epicontinentales carboná-
:icas, los cambios relativos del nivel del mar también dan lugar a
ciclos tafonómicos particulares: los llamados tafociclos de pro-
fundización-somerización. Las asociaciones registradas de am-
nonites generadas en las diferentes fases de estos ciclos de
profundización-somerización muestran caracteres tafonómicos
distintivos y constituyen taforregistros distintos (Fernández-
López, 1997c). Cinco tafociclos de profundización-someriza-
ción se desarrollaron en las plataformas Castellana, Aragonesa
y de Tortosa durante el Jurásico Medio: cuatro de profundización
media (durante el Aaleniense inferior, el Aaleniense medio-Bajo-
ciense inferior, el Bathoniense y el Calloviense) y uno de pro-
fundización avanzada (durante el Bajociense superior). Las dis-
continuidades principales corresponden al Aaleniense medio
(Biocrón Murchisonae) y al Calloviense superior (Biocrón Lam-
berti). Otras dos discontinuidades de extensión regional corres-
ponden al final del Bajociense (final del Biocrón Parkinsoni) y al
final del Bathoniense (Biocrón Discus).
Algunos patrones de variación en la diversidad, el grado de
endemismo o euritopía y otros caracteres paleobiológicos de
las asociaciones registradas en los ciclos de profundización-
somerización pueden ser explicados en términos de deriva la-
teral de los gradientes ecológicos (Jablonski, 1980; McRo-
berts y Aberhan, 1997; Joral y Goy, 2000). Sin embargo, algu-
nas especies euritópicas pueden permanecer en un área
particular, en vez de migrar,y mostrar respuestas ecofenotípi-
cas por ejemplo a los cambios en las condiciones del substra-
to. Más aún, algunas especies o biofacies sólo pueden apare-
cer en un episodio particular de los ciclos de tercer orden. Por
ejemplo, algunos parámetros ambientales asociados con sub-
alimentación sedimentaria pueden favorecer la proliferación de
especies estenotópicas que son por lo general raras o están
ausentes en las plataformas someras. En cambio, las altas ta-
sas de sedimentación características de los episodios de so-
merización incipiente o media, así como de las áreas distales
durante los episodios de profundización media, son desfavora-
bles para el desarrollo de bioconstrucciones en las plataformas
epicontinentales. A juzgar por los datos obtenidos en el Jurási-
co Medio de la Cordillera Ibérica, la aparente mayor estasis
evolutiva que suelen presentar los ammonites de las fases de
somerización incipiente y de somerización media es debida ex-
clusivamente a las altas tasas de sedimentación a las que se
han formado los depósitos de estas fases.
Hemiciclos de profundización de tercer orden
Los hemiciclos de profundización de tercer orden están cons-
tituidos inicialmente por depósitos de alta energía y de baja ta-
sa de sedimentación, debido a los procesos de no-depósito y
erosión. Sin embargo, las áreas deprimidas pueden llegar a es-
tar protegidas del oleaje y de las corrientes, desarrollándose en
ellas ambientes restringidos, con depósitos de grano fino y de
baja energía que presentan laminación paralela e incluso tapi-
ces microbianos. Las tasas de sedimentación tienden a au-
mentar durante las fases de profundización incipiente, en tanto
que tienden a disminuir durante las fases de profundización
avanzada (Fig. 6). Los procesos de subalimentación sedimen-
taria en las plataformas llevan a la formación de secciones con-
densadas, que pueden estar constituidas por depósitos con-
densados en las áreas distales y profundas, y llevan al desarro-
llo más frecuente de sustratos firmes o cementados.
Durante los hemiciclos de profundización en las plataformas
epicontinentales tiende a aumentar la extensión del área habi-
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table por organismos estenohalinos, aumenta la diversidad de
nichos ecológicos y la estabilidad ambiental, aumenta la hete-
rogeneidad del hábitat y de los sustratos marinos, predominan
condiciones de k-selección y aumenta la diversidad taxonómi-
ca. Las biofacies formadas durante los hemiciclos de profun-
dización comprenden diversas especies epifaunales de orga-
nismos suspensívoros (cementantes, sésiles, ...), cuando la
turbidez y la tasa de sedimentación fueron relativamente bajas,
Los organismos que son excluidos por altas tasas de sedi-
mentación y las bioconstrucciones pueden aparecer en las
áreas relativamente proximales durante estos hemiciclos de
profundización.
Los ammonites pueden ser abundantes localmente al inicio
de los hemiciclos de profundización, pero su distribución es
más homogénea al final de dichos hemiciclos. Las asociacio-
nes condensadas que contienen mayor proporción de pobla-
ciones tafónicas de tipo 1 representan los ambientes de pro-
fundización avanzada. En cambio, las asociaciones condensa-
das de ammonites que contienen sólo poblaciones tafónicas
de tipo 3 representan los ambientes de profundización inci-
piente o de somerización avanzada. En las tafofacies formadas
durante los hemiciclos de profundización abundan los fósiles
reelaborados, cuando la tasa de sedimentación fue relativa-
mente baja. Sin embargo, los ammonites acumulados, que son
excluidos de los ambientes de alta turbulencia, pueden apare-
cer durante estos hemiciclos en las áreas relativamente proxi-
males y protegidas.
Los episodios de anoxia generalizada o de desarrollo de
grandes masas de agua deficitarias en oxígeno están típica-
mente asociadas con transgresiones y hemiciclos de profun-
dización (Savrda y Bottjer, 1991, 1994; Wignall, 1994; Os-
chmann, 1995; Oschmann et alii, 1999). Los yacimientos de
conservación formados por estancamiento de las aguas, en
las plataformas epicontinentales carbonáticas, se desarrolla-
ron preferentemente durante los hemiciclos de profundiza-
ción. Probablemente, el estrés asociado con rápidos ascen-
sos o descensos del nivel del mar y desoxigenación de la ma-
yoría de la masa de agua pudo producir extinciones locales y
cambios que están asociados con límites de zona o de piso
(Hallam, 1992; Dokery, 1986; Oschmann et alii, 1999; Röhl
et alii, 1999; Schmid-Röhl et alii, 2002; Taylor y Sellwood,
2002).
Hemiciclos de somerización de tercer orden
Los hemiciclos de somerización están compuestos inicialmen-
te por sedimentos de grano fino y de alta tasa de sedimenta-
ción en las áreas profundas, que gradualmente son sustituidos
por depósitos de grano más grueso y de alta energía que pre-
sentan estructuras sedimentarias debidas a corrientes de fon-
do, tormentas y oleaje. Las tasas de sedimentación tienden a
disminuir durante las fases de somerización (Fig. 6). Las altas
tasas de sedimentación durante las fases de somerización in-
cipiente en las plataformas llevan a la formación de secciones
expandidas, en las que dominan los sustratos blandos, pero du-
rante los hemiciclos de somerización pasan a ser cada vez más
frecuentes las discontinuidades sedimentarias y los sustratos
relativamente firmes o cementados.
Durante los hemiciclos de somerización en las plataformas
epicontinentales tiende a disminuir la extensión del área habi-
table por organismos estenohalinos, disminuye la diversidad de
nichos ecológicos y la estabilidad ambiental, disminuye la he-
terogeneidad del hábitat y de los sustratos marinos, predomi-
nan condiciones de r-selección y disminuye la diversidad taxo-
nómica. Las biofacies de somerización contienen muy escasas
especies epifaunales y los organismos cementantes son muy
escasos o están ausentes. Las asociaciones de mayor diversi-
dad de organismos limnófagos y limívoros se desarrollan típi-
camente durante los hemiciclos de somerización. Los organis-
mos que son excluidos por las altas tasas de sedimentación y
las bioconstrucciones suelen aparecer sólo en las áreas más
someras y proximales durante estos hemiciclos.
Al inicio de los hemiciclos de somerización, las asociaciones
de ammonites presentan los máximos valores de abundancia,
concentración y empaquetamiento pero los valores de con-
densación y herencia tafonómica son prácticamente nulos. Los
elementos reelaborados son muy escasos o están ausentes.
Las asociaciones expandidas que contienen mayor proporción
de poblaciones tafónicas de tipo 1 son características de los
ambientes de somerización incipiente. Las asociaciones con-
densadas de ammonites que contienen sólo poblaciones tafó-
nicas de tipo 3 en estos hemiciclos representan los ambientes
de somerización avanzada. En las tafofacies formadas durante
las últimas fases de los hemiciclos de somerización pueden lle-
gar a abundar los moldes internos reelaborados de ammonites,
cuando la tasa de sedimentación fue relativamente baja. En
cambio, las conchas acumuladas, que son excluidas de los am-
bientes de alta turbulencia, pueden ser frecuentes durante las
primeras fases de estos hemiciclos de somerización. La máxi-
ma abundancia de poblaciones eudémicas de ammonites (po-
blaciones tafónicas de tipo 1) no suele estar asociada a los
sedimentos formados durante la fase de profundización avan-
zada del final de los hemiciclos de profundización sino a los
sedimentos formados durante la fase somerización incipiente
del principio de los hemiciclos de somerización, cuando los am-
bientes marinos abiertos alcanzan en la plataforma los máximos
valores de extensión lateral y estabilidad.
Algunos cambios anagenéticos registrados en los hemi-
ciclos de somerización también pueden ser una respuesta pale-
obiológica a los cambios relativos del nivel del mar. Por ejem-
plo, el desarrollo progénico de los Bajocisphinctes [M]-Microba-
jocisphinctes [m] y la peramorfosis con signos de aceleración de
las Oppelia [M]-Oecotraustes [m] (Fernández-López, 1985c)
pudieron ser dos respuestas evolutivas independientes, frente a
condiciones de r-selección, debido a la disminución de la pro-
fundidad relativa de las plataformas habitadas por estos grupos
taxonómicos durante el Biocrón Garantiana.
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Ciclos de segundo orden, megasecuencias y superciclos
Los ciclos de segundo orden, las megasecuencias y los superci-
clos representan variaciones relativas del nivel del mar, del orden
de 5 a 100 Ma de duración (Vail et alii, 1991; Rousselle, 1997;
Jacquin y Vail, 1995; Einsele, 1992; Graciansky et alii, 1993; Ve-
ra Torres, 1994; Miall, 1995). Los ciclos de primer orden tienen
una duración superior a 50 Ma (Schwarzacher, 2000).
Los episodios de máxima profundización o somerización en
las plataformas epicontinentales delimitan ciclos paleoam-
bientales y han dado lugar a distintas megatafosecuencias
que pueden ser identificadas teniendo en cuenta la amplitud
de las lagunas registráticas y el desarrollo de los sucesivos ta-
forregistros. En las plataformas Castellana, Aragonesa y de
Tortosa durante el Jurásico Medio, los episodios de máxima
somerización, que representan máximos regresivos, corres-
ponden a las discontinuidades del Aaleniense medio (Biocrón
Murchisonae) y del Calloviense superior (Biocrón Lamberti).
Las sucesivas asociaciones registradas comprendidas entre
estas dos discontinuidades registráticas de extensión regio-
nal, desde el Aaleniense medio hasta el Calloviense superior,
constituyen un supertafociclo de segundo orden en la Cordi-
llera Ibérica (Fernández-López, 1997). El desarrollo de este
superciclo de segundo orden, que está delimitado por dos má-
ximos regresivos, probablemente estuvo influenciado por
cambios eustáticos globales (cf. Hallam, 1988; Haq et alii,
1988; Norris y Hallam, 1995; Dromart et alii, 2003). Sin em-
bargo, los efectos de algunos procesos tectónicos de alcance
regional pudieron compensar la influencia de dichos cambios
eustáticos en algunas plataformas epicontinentales como las
de la Cordillera Ibérica (Fernández-López y Gómez, 1990a;
Meléndez et alii, 1990, 1997; Underhill y Partington, 1993;
Aurell et alii, 1995, 2002, 2003; Fernández-López et alii,
1996; Ramajo y Meléndez, 1996; Fernández-López, 1997;
Ramajo y Aurell, 1997).
Durante los episodios de máxima profundización y durante
los de máxima somerización se forman secciones conden-
sadas en las plataformas epicontinentales carbonáticas. Para
identificar y discernir las secciones condensadas formadas en
áreas proximales y someras de las secciones condensadas
formadas en áreas distales y profundas son útiles los criterios
tafonómicos y en particular las características de las asocia-
ciones registradas de ammonites (Fig. 6). La presencia de al-
tas concentraciones de ammonites reelaborados, altos val-
ores de radiación gamma en los depósitos o bajos valores de
tasas de sedimentación puede estar asociada al desarrollo de
secciones condensadas en las plataformas epicontinentales
carbonáticas tanto durante las regresiones o los episodios de
máximo descenso relativo del nivel del mar como durante las
transgresiones o los episodios de máximo ascenso relativo del
nivel del mar. Sin embargo, por sus características tafonómi-
cas, las asociaciones condensadas de ammonites formadas
en ambientes marinos someros se diferencian claramente de
las asociaciones condensadas formadas en ambientes mari-
nos profundos (Fernández López, 2000a; Fernández López et
alii, 2002). Las asociaciones condensadas profundas, que es-
tán incluidas en depósitos condensados, se caracterizan por
la presencia de poblaciones tafónicas de tipo 1, que están
compuestas por moldes internos concreciónales reelabora-
dos, no-huecos y con relleno sedimentario homogéneo, que
no presentan señales de abrasión, bioerosión o encos-
tramiento por organismos cementantes (tales como serpúli-
dos, briozoarios u ostreidos). No obstante, los hemigrumos de
ammonites puede ser un tipo de fósil común en estas asocia-
ciones condensadas profundas (Fernández-López et alii,
1999). En cambio, las asociaciones condensadas de ambi-
entes someros están incluidas en depósitos expandidos y se
caracterizan por el predominio de las poblaciones tafónicas de
tipo 3, compuestas por moldes internos concrecionales
reelaborados, a menudo huecos (sin relleno sedimentario en
el fragmocono) o con relleno sedimentario heterogéneo (de-
bido a varios episodios de relleno en condiciones cam-
biantes), que presentan frecuentes señales de abrasión, bio-
erosión o encostramiento por organismos cementantes (tales
como serpúlidos, briozoarios u ostreidos).
Como respuesta paleobiológica a los episodios de máxima
profundización durante los ciclos de segundo orden en las pla-
taformas epicontinentales carbonáticas ocurren algunos
eventos paleobiogeográficos característicos: la inmigración y
colonización por taxones característicos de ambientes oceá-
nicos o de otras áreas biogeográficas. En el Jurásico Medio de
la Cordillera Ibérica, el máximo transgresivo de segundo orden
alcanzado durante el Bajociense superior posibilitó la inmigra-
ción de taxones característicos de ambientes oceánicos
(Phylloceras, Adabofoloceras, Lissoceras), la colonización de
la plataforma por numerosos grupos de ammonites proceden-
tes de otras áreas marinas más abiertas y estables (en parti-
cular, Spiroceras [M+m], Bajocisphinctes [M]-Microbajocis-
phinctes [m], Oppelia [M]-Oecotraustes [m] y Melendezia
[M+m]) y el desarrollo de grupos endémicos (por ejemplo, Tri-
marginia iberica [M+m]; Fernández-López, 2000b). La inmi-
gración de faunas estenohalinas exóticas, desde otras biopro-
vincias o biomas, en las plataformas carbonáticas someras de-
bió ser más probable al inicio de los hemiciclos de
somerización y durante los episodios de somerización inci-
piente, que al final de los hemiciclos de profundización y du-
rante los episodios de profundización avanzada, debido a la
mayor estabilidad ambiental.
Conclusiones
Los datos tafonómicos y los datos paleobiológicos, junto a los
biocronológicos, posibilitan la interpretación de los cambios
relativos del nivel del mar, cíclicos y de diferente orden de mag-
nitud, que han ocurrido en la plataformas epicontinentales car-
bonáticas. Los datos paleontológicos que hacen referencia a
los cambios en la turbulencia de las aguas y la tasa de sedi-
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mentación, entre otros factores, permiten identificar ciclos pa-
leontológicos y ciclos estratigráficos que han sido generados
por ciclos paleoambientales. Estos datos paleontológicos son
de interés estratigráfico porque posibilitan la contrastación in-
dependiente de los ciclos distinguidos por la Estratigrafía Se-
cuencial. La identificación de este sistema de ciclos paleon-
tológicos y paleoambientales es un nuevo objetivo en el campo
de la Paleontología Básica, que posibilita el planteamiento y la
resolución de nuevos problemas en el campo de la Paleon-
tología Aplicada.
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